Nosy neighbours: large broods attract more visitors. A field experiment in the pied flycatcher, Ficedula hypoleuca by Schuett, Wiebke et al.
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and broods  in good  condition. Our  study  suggests  that  individuals  collect  social  information when 
visiting conspecific nests during breeding and provides evidence that large broods attract more visitors 











Information can be obtained by  trial‐and‐error,  i.e.  from directly  interacting with  the environment 
(personal information, e.g. Dall et al. 2005; Danchin et al. 2004), or from observing other organisms 
interacting with the environment and/or the consequences of their decisions (social information, e.g. 










Visiting  the nests of other  individuals  is not  restricted  to  the  settlement process and  the onset of 
breeding, but is taking place throughout the breeding season (Boulinier et al. 1996; Doligez et al. 2004; 
Eadie  and Gauthier  1985; Ottosson  et  al.  2001; Ward  2005).  It  is  thought  that  individuals  collect 
information during the breeding season to guide their breeding habitat decision  in the subsequent 
year (e.g. Danchin et al. 1998; Doligez et al. 2004; Eadie and Gauthier 1985). Theoretical work suggests 



















in which different  criteria  are  hierarchically ordered  along different  scales  (Klopfer  and Ganzhorn 

















nest  site  ("independent assessment  theory", Valone and Templeton 2002),  i.e.  to  collect personal 
information. Similarly,  individuals may first use habitat cues to  identify high quality spots within an 





























et  al. 1996),  and measured prospecting behaviour of neighbouring  conspecifics  continuously until 
fledging  using  automated  reader  systems  that  recorded  the  individual  RFID  tag  codes  of  the 












Turku,  in  Southwest  Finland  (ca.  60°25′60N,  22°10′0E)  in  2012.  The  study  population  has  been 





































and  then  returned. For  the questions presented here  the differentiation between  the  two  control 
treatments is not relevant, thus we will refer to them together as “control”. If, on manipulation day, 
the brood size of a nest was smaller than its final clutch size (due to unhatched eggs or dead hatchlings), 
the number of nestlings needed  to  restore  the  final  clutch  size was added  to  the  focal nest using 
nestlings from non‐experimental spare nests of the same age. Subsequently, we conducted the brood 






a  large  scale.  There  was  no  difference  in  the  number  of  eggs  prior  to  manipulation  among  the 











































we  only  focus  on  prospecting  data  post‐manipulation  (from  the  time  of  manipulation  at  day  3 
onwards). For some reader systems part of the data was missing (battery failure, full memory, technical 
failure), so that we corrected for the duration of time each reader was recording in analyses (for details 
see Statistical analyses):  In 6 cases we had  less  than 10 days of data post‐manipulation  (of  these: 
minimum = 6.96 days, maximum = 9.19 days). 
We could distinguish visitors from parents at a nest from the number of readings and from multiple 








box  for  24h  (using  data  of  the  receiver  reading  systems).  In  order  to  clearly  differentiate  this 
measurement from visits to nests by prospectors, we will refer to visits by parents to their own nests 




visit,  i.e. did not disturb,  the nests on this day. 85  (of the 87) receivers were working on day 9: 83 
















overdispersion and their AICs (Akaike  Information Criterion, with  lower AIC  indicating better model 
fits, Zuur et al. 2009) were consistently lower compared to models with poisson error structure. Since 
receivers had recorded for different time periods (see Prospecting behaviour), we used the recording 















All  full  models  contained  the  number  of  neighbour  nests  (see  above)  and  the  hatching  date  as 
explanatory  terms. Both variables were mean centred. The effects of brood size manipulation and 
number of chicks (at day 12) on nest visitation were assessed in different models due to the obvious 




0.541, N = 87 nests). We analysed  the  correlation between  the number of hatchlings prior  to  the 
manipulation and prospecting in further separate models. Similarly, the relationship between offspring 
provisioning and prospecting was assessed separately from above models due to a smaller sample size. 
Note  that  if  all  explanatory  variables  for which  the  full  sample  size was  available  (i.e.  brood  size 
manipulation, number of chicks at day 12, brood condition at day 12, number of hatchlings prior to 
manipulation,  hatching  date  and  number  of  neighbour  nests) were  included  as main  effects  (no 













302 different  individuals  that  carried RFID  codes were  detected prospecting  at  the  87 nests with 
receivers post‐manipulation (N = 169 males, 127 females, and 6 individuals of unknown sex that had 
been  chipped  as  chicks  in  previous  years).  They  prospected  altogether  9194  times.  Of  these 













less  visitors  than  enlarged  broods  (see model  1a;  for  enlarged  broods:  exp(0.602)*13  days mean 









of  visitors was  driven  by  our  brood  size manipulation.  The  absence  of  a  significant  effect  of  the 
manipulation per se (despite an effect of the resulting number of nestlings) might be explained by low 












The  mean  daily  number  of  visits  by  prospectors  at  a  nest  did  not  depend  on  the  brood  size 
manipulation group  (Table 2, model 2a, Fig. 1b) even  though  the variation between manipulation 
groups did again point towards the predicted directions (see Fig. 1b). Reduced broods were estimated 
to have on average 94 visits, enlarged broods 114 visits over the mean receiver recording period (see 
model  2a;  for  enlarged  broods:  exp(2.167)*13  days  mean  recording  time;  for  reduced  broods: 
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exp(1.978)*13  days).  The  number  of  visits  by  prospectors  increased  with  increasing  number  of 
nestlings in a nest at the age of 12 days (Table 2, model 2b, Fig. 2c). Again, the number of hatchlings 
prior  to  the  brood  size  manipulation  was  unrelated  to  the  number  of  visits  at  the  nest  post‐
manipulation (GLM with negative binomial error structure, hatch date and number of neighbours as 
covariates: χ² LR = 0.32, DF = 1, P = 0.572, N = 87 nests), indicating that the relationship between the 
number  of  offspring  post‐manipulation  and  the  number  of  prospecting  visits was  a  result  of  the 
manipulation. The power for detecting an effect of the manipulation per se was again half the power 
of detecting an effect of the number of offspring post‐manipulation (manipulation: 26.4 %; number of 
offspring  at  day  12:  51.8 %;  for  details  see Online  Resource  4).  This might  again  explain why  no 
significant effect of the manipulation, only of the resulting number of offspring was observed. 
In contrast  to  the number of offspring at day 12, brood condition at day 12 was not  linked  to  the 
number of visits at a nest post‐manipulation  (Table 2, model 2b; Fig. 2d). Yet, earlier broods were 
visited more frequently by prospectors than later broods (Table 2, model 2a & 2b; Fig. 3b); the number 
of  visits  also  increased with  the  number  of  neighbours  (Table  2, model  2a &  2b).  The  offspring 





We conducted a brood  size manipulation experiment  to  tease apart whether pied  flycatchers visit 
conspecific nests to cue on their reproductive output per se (i.e. collect social  information) and not 
some  aspect  of  the  environment  (e.g.  habitat  quality)  correlated  with  it  (i.e.  collect  personal 
information). The relative change in brood size by one chick, i.e. the manipulation per se (reduced or 
increased), did not significantly influence visitation at a nest‐box, yet the absolute number of nestlings 
resulting  from the manipulation predicted both  the number of visits and number of visitors. A  low 
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might  arise  from  different  biological  characteristics  of  the  study  species,  different methods  used 
and/or variation  in environmental conditions. For  instance, environmental conditions  in 2012 were 
favourable for pied flycatchers (cf. low breeding failure we reported here) which may have resulted in 













(Schuett  et  al.  unpublished  data).  Our  prospecting  results  are  in  line  with  previous  studies  that 




of  the only  two experimental studies conducted at  the  territory scale  (Parejo et al. 2008; Pärt and 
Doligez 2003). When the brood size was reduced in spotless starlings, Sturnus unicolor, fewer visits at 
nests with old nestlings were observed compared to control broods (Parejo et al. 2008) and an increase 













with nestling quantity, the emigration rate at patch  level  increased both with  low quantity and  low 
quality of nestlings. Experiments manipulating chick condition at  the  territory  scale would be now 
required to assess whether chick condition per se influences prospecting at a nest site scale. 
We  found  no  correlation  between  nestling  number  and  condition  while  we  detected  positive 
correlations  between  the  number  of  visitors  and  both  the  quality  and  quantity  of  nestlings.  This 
contrasts with the general trade‐off between offspring number and condition (e.g. Nager et al. 2000). 
Our results might be due to favourable environmental conditions in the year of the experiment, such 










provisioning:  it  increased but  then decreased with  increasing offspring provisioning  (Calabuig et al. 
2010). Finally, in spotless starlings, offspring provisioning correlated to visitation frequency, but brood 




variable over  time  and may  also depend on  the  amount of  food  carried  in  a  given  visit  (see  also 
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discussion  in Parejo et al. 2008).  In contrast, brood size provides more  reliable  information on  the 











studies  followed  mainly  non‐  or  failed  breeders  (e.g.  Doligez  et  al.  2004).  These  two  groups  of 
individuals might differ in their information sampling and information use (for general discussion see 
e.g. Ponchon et al. 2013), potentially explaining seemingly contradicting results discussed above.  In 































successful  nests,  suggesting  that  they  collect  information  on  the  reproductive  success  of  their 
conspecifics when visiting their nests. Studies are now needed to identify how this social information 
is  integrated  into future decision‐making such as the search for and selection of a breeding site the 
following year  to shed  further  light on mechanisms of decision‐making  in  the wild.  It  is still  largely 
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    BSM    2.07  2  0.355       enlarged   (0.004)   (0.09)     












         
1b  87  (Intercept)    0.055  0.03     
   
Brood condition d12 
(centr.)     0.170  0.07  6.17  1  0.013 
    No. chicks d12 (centr.)  0.072  0.03  4.61  1  0.032 
    Hatching date (centr.)  ‐0.031  0.01  5.18  1  0.023 
















Model  N  Explanatory variable  Factor level  Coeff.a  SE  χ² LR  DF  P 
2a  87  (Intercept)  [BSM = control] 2.07 (2.084) 0.05 (0.09)       
    BSM    2.42  2  0.298       enlarged   (0.083)  (0.13)     
      reduced   (‐0.106)  (0.12)     
    Hatching date (centr.)  ‐0.115 (‐0.117) 0.02 (0.02)  30.49  1  <0.001 
    No. neighbours (centr.)  0.036 (0.036) 0.01 (0.01)  6.30  1  0.012 
           
2b  87  (Intercept)  2.063 (2.061) 0.31 (0.05)       
    Brood condition d12 (centr.)    (0.123)  (0.1)  1.70  1  0.192 
    No. chicks d12 (centr.)  0.116 (0.119) 0.05 (0.05)  5.97  1  0.015 
    Hatching date (centr.)  ‐0.117 (‐0.111) 0.02 (0.02)  32.96  1  <0.001 







(R,  reduced;  C,  control;  E,  enlarged)  in  pied  flycatchers. Means  (±  SE) were  calculated  from  the 
coefficients from models 1a and 2a (Table 1 and Table 2) and thus represent estimates for nest‐boxes 












average hatch date and number of neighbours  (as well as mean offspring  condition  (a) and mean 
number of offspring (b)). Standardised effect sizes and their 95% CIs (Nakagawa and Cuthill 2007) were: 
(a) r=0.24 [0.026, 0.45], (b) r=0.27 [0.059, 0.49], (c) r=0.28 [0.064, 0.49], (d) r=0.14 [‐0.073, 0.3]. 
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Fig. 3 Mean number of (a) visitors and (b) visits per day post brood size manipulations for nests with 
different hatching dates (for the mean number of neighbours). Predicted relationships using 
backtransformed estimates obtained from models 1b and 2b (Table 1 and Table 2) and they thus 
represent the relationship for nest‐boxes with the average number of neighbours.  
